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ГОЛОГО ЗЕМЛЕКОПА Heterocephalus glaber (Rodentia: Heterocephalidae)

© 2020 г.   Е. Д. Землемерова1, *, Д. С. Костин1, А. Р. Громов1,
А. А. Мартынов1, Д. Ю. Александров1, Л. А. Лавренченко1, **

1Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова
Российской академии наук, Москва, 119071 Россия

*e-mail: zemlemerovalena@ya.ru
**e-mail: llavrenchenko@gmail.com
Поступила в редакцию 28.02.2019 г.

После доработки 23.03.2019 г.
Принята к публикации 15.04.2019 г.

Голый землекоп Heterocephalus glaber является эндемиком сомали-масайского биома и обладает ря-
дом уникальных черт. Нами впервые проведен сравнительный анализ последовательностей двух
митохондриальных генов (цитохрома b и контрольного региона) этого вида из географических ло-
калитетов, охватывающих значительную часть его ареала. Результаты исследования показали, что
H. glaber обладает выраженной филогеографической структурой. Вероятно, существуют несколько
глубоко дивергировавших форм H. glaber неясного таксономического ранга.
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Голый землекоп Heterocephalus glaber распро-
странен в засушливых и полузасушливых районах
Северо-Восточной Африки (Джибути, Восточная
и Южная Эфиопия, Сомали, Восточная Кения) и
ведет строго подземный образ жизни [1, 2]. Это
один из двух видов позвоночных животных, обла-
дающих сложной социальной организацией коло-
ний, подобной таковой у общественных насекомых
(муравьев и термитов) [3]. Очевидно, это не могло
не повлиять на структуру его генетического разно-
образия, явно недостаточно изученную. В настоя-
щее время H. glaber является модельным объектом
для целого ряда дорогостоящих медико-биологи-
ческих исследований. Проводятся интенсивные
поиски “кандидатных” генов, ответственных за
такие уникальные черты этого вида как необычно
высокая (для мелких млекопитающих) продол-
жительность жизни [4], резистентность к онколо-
гическим заболеваниям [5–7], нечувствитель-
ность к термическим и химическим ожогам [8, 9],
выносливость к высоким концентрациям угле-
кислого газа [10, 11]. Все без исключения подоб-
ные исследования проводятся на весьма ограни-
ченных выборках животных, взятых из несколь-
ких лабораторных колоний, основатели которых
происходят из ограниченной территории Южной
Кении [12]. Исследования генетической измен-
чивости H. glaber в широком географическом
контексте позволят подтвердить (или поставить

под сомнение) правомочность экстраполяции
полученных выводов на представителей этого ви-
да из других участков его ареала.

Голый землекоп – эндемик сомали-масайско-
го биома, основной геоморфологической особен-
ностью которого является Восточно-Африкан-
ская рифтовая система, оказавшая длительное
влияние на климатический режим в Африке [13].
Данный биорегион имеет относительно низкое
видовое разнообразие флоры и фауны, однако
здесь наблюдается высокий уровень эндемизма
растений [14], рептилий [15] и грызунов [16]. Де-
тальные исследования филогеографической
структуры эндемиков сомали-масайского биоре-
гиона крайне немногочисленны. Одним из таких
крупномасштабных исследований является рабо-
та по филогеографической структуре восточно-
африканской группы песчанок рода Gerbilliscus
[17]. Разработка детального эволюционного сце-
нария для такого древнего эндемичного вида как
H. glaber (возраст обособления этой эволюционной
линии по молекулярным данным оценивается в
31 млн лет [18]), населяющего один из древнейших
и климатически наиболее стабильных регионов
всей Африки [19], позволит вынести определен-
ные суждения об истории формирования сомали-
масайского биома.

Ранее H. glaber рассматривали в составе семей-
ства Bathyergidae [20]. В настоящее время на осно-
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вании ряда морфологических, генетических, фи-
зиологических и экологических особенностей его
выделяют в монотипическое семейство Hetero-
cephalidae [18]. Эллерман [21] выделял четыре
формы Heterocephalus, которые он рассматривал
как синонимы, или как расы H. glaber, основыва-
ясь на количестве коренных зубов и размерах те-
ла. Однако использование размеров тела для вы-
деления форм Heterocephalus нецелесообразно из-
за высокого уровня размерного полиморфизма,
связанного со сложной социальной организаци-
ей колоний [22]. Филогеографическая структура
H. glaber ранее рассматривалась только в работах
Фаулкеса [22, 23], в основном на материале из Ке-
нии. В остальных работах были упомянуты лишь
значительные генетические дистанции между го-
лыми землекопами из Восточной Эфиопии и Ке-
нии [24].

Нами были проанализированы последователь-
ности двух митохондриальных генов: цитохрома b
(cytb) и контрольного региона (D-loop) у 28 экзем-
пляров голого землекопа из пяти локалитетов Эфи-
опии, собранных в основном во время работы Сов-
местной Российско-Эфиопской Биологической
Экспедиции (СРЭБЭ) в 2008–2017 гг. Также в ана-
лиз были включены имеющиеся в Генбанке после-
довательности этих двух генов H. glaber из Кении и
Эфиопии (рис. 1,а; табл. 1). Реконструкция фи-
логенетических деревьев была выполнена с помо-
щью двух широко используемых алгоритмов:
максимального правдоподобия (maximum likeli-
hood, ML) и байесовского анализа (MrBayes, BI).
В качестве внешней группы использованы пред-
ставители семейства Bathyergidae: Heliophobius ar-
genteocinereus (AY425940, U87538) и Fukomys dama-
rensis (KT321364).

Рис. 1. а – ML-дерево для комбинированной последовательности генов cytb и D-loop. Кружки вблизи узлов обознача-
ют высокие поддержки в обоих анализах (>0.98 для BI и >90 для ML); б – карта с обозначениями исследованных ло-
калитетов, соответствия цифр см. на рис. 1,а. Нумерация локалитетов соответствует нумерации в табл. 1. НП – наци-
ональный парк.
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По результатам анализа комбинированной по-

следовательности cytb + D-loop (рис. 1,б) внутри

H. glaber можно выделить две крупные клады с

высокими поддержками в обоих анализах.

Первую формируют образцы из Южной Эфио-

пии и Кении, вторую – два образца из Восточной

Эфиопии. Генетическая дистанция (К2Р) по гену

cytb между ними достигает 11.2%. Такое разделе-

ние, вероятно, связано с географической изоля-

цией местообитаний двух данных филогрупп Со-

малийским плато, а также долинами рек Гэнале и

Вабэ-Шэбэле.

Внутри первой клады можно выделить две вы-

сокоподдерживаемые подгруппы с генетической

дистанцией ~4%: одна из Южной Эфиопии, а

вторая из Кении и крайнего юга Эфиопии, что

может быть связано с изолирующим эффектом

Таблица 1. Список образцов H. glaber, использованных в работе

Примечание. Полужирным шрифтом выделены последовательности из Генбанка. Нумерация локалитетов соответствует ну-
мерации на рис. 1. НП – национальный парк.

№

п/п
ID Локалитет Широта Долгота cytb D-loop

1 2946 Эфиопия, НП Борена (5) 4°33′58′′ N 38°18′55′′ E MK795872 MK795900

2 2953 Эфиопия, НП Борена (5) 4°33′58′′ N 38°18′55′′ E MK795871 MK795899

3 2958 Эфиопия, НП Борена (5) 4°34′4′′ N 38°19′ E MK795873 MK795901

4 2983 Эфиопия, НП Борена (5) 4°32′53′′ N 38°16′38′′ E MK795874 MK795902

5 2984 Эфиопия, НП Борена (5) 4°32′53′′ N 38°16′38′′ E MK795875 MK795903

6 3005 Эфиопия, НП Борена (5) 4°32′54.93′′ N 38°16′36.99′′ E MK795877 MK795905

7 3008 Эфиопия, НП Борена (5) 4°32′54.93′′ N 38°16′36.99′′ E MK795876 MK795904

8 3027 Эфиопия, НП Борена (5) MK795879 MK795907

9 3030 Эфиопия, НП Борена (5) MK795878 MK795906

10 3036 Эфиопия, НП Борена (5) 4°31′56.91′′ N 38°16′39.78′′ E MK795880 MK795908

11 3044 Эфиопия, НП Борена (5) 4°31′56.91′′ N 38°16′39.78′′ E MK795881 MK795909

12 3058 Эфиопия, НП Борена (5) 4°32′2′′ N 38°16′43.40′′ E MK795882 MK795910

13 3119 Эфиопия, лес Ареро (4) 4°49′8′′ N 38°49′8′′ E MK795887 MK795915

14 3120 Эфиопия, лес Ареро (4) 4°49′13′′ N 38°49′6′′ E MK795888 MK795916

15 3121 Эфиопия, лес Ареро (4) 4°48′59′′ N 38°49′7′′ E MK795889 MK795917

16 3123 Эфиопия, лес Ареро (4) 4°48′55′′ N 38°49′2′′ E MK795884 MK795912

17 3172 Эфиопия, НП Борена, блок Мегаду (7) 3°48′15′′ N 38°05′56′′ E MK795890 MK795918

18 3184 Эфиопия, НП Борена, блок Мегаду (7) 3°48′15′′ N 38°05′56′′ E MK795891 MK795919

19 3193 Эфиопия, НП Борена, блок Мегаду (7) 3°48′15.6′′ N 38°05′55.3′′ E MK795885 MK795913

20 3205 Эфиопия, НП Борена, блок Мегаду (7) 3°46′52.7′′ N 38°04′01.9′′ E MK795892 MK795920

21 3207 Эфиопия, НП Борена, блок Мегаду (7) 3°46′52.7′′ N 38°04′01.9′′ E MK795893 MK795921

22 3209 Эфиопия, НП Борена, блок Мегаду (7) 3°46′55.5′′ N 38°04′04.4′′ E MK795894 MK795922

23 3210 Эфиопия, НП Борена, блок Мегаду (7) 3°46′55.5′′ N 38°04′04.4′′ E MK795895 MK795923

24 3211 Эфиопия, НП Борена, блок Мегаду (7) 3°46′57′′ N 38°04′03.5′′ E MK795896 –

25 3214 Эфиопия, НП Борена, блок Мегаду (7) 3°46′57′′ N 38°04′03.5′′ E MK795886 MK795914

26 1080 Эфиопия, НП Герале (6) 4°24′31′′ N 39°27′56′′ E MK795897 MK795924

27 1081 Эфиопия, НП Герале (6) 4°24′31′′ N 39°27′56′′ E MK795898 MK795925

28 1704 Эфиопия, Слоновий заказник Бабиле (2) 9°09′08′′ N 42°15′25′′ E MK795883 MK795911

29 Dired Эфиопия, Дыре-Дауа (1) 9°35′ N 41°49′ E AY425944 –
30 Demb Эфиопия, Дембалавачу (3) 4°53′ N 38°6′ E U87521 U87528
31 Lerata 1 Кения, Лерата (9) 0°37′ N 37°39′ E U87524 U87532
32 Lerata 2 Кения, Лерата (9) 0°37′ N 37°39′ E U87522 U87530
33 Lerata 3 Кения, Лерата (9) 0°37′ N 37°39′ E U87523 U87531
34 Mtito 1 Кения, Мтито Андеи (8) 2°41′ S 38°9′ E U87525 U87536
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горного массива Мега и обширных лавовых по-
лей, расположенных к югу от него. Кроме того,
внутри этих двух подгрупп также выделяются бо-
лее мелкие группировки, генетические дистан-
ции между которыми варьируют в пределах от 1
до 2.5%.

Генетическая дистанция между образцами из
Восточной Эфиопии достигает 3.7%; по-видимо-
му, это связано с наличием географического ба-
рьера – горного хребта Черчер между ареалами
этих двух предполагаемых филогрупп. Интерес-
но, что этот же хребет разделяет ареалы двух ви-
дов песчанок рода Gerbilliscus (G. “Babile” и G. ro-
bustus), относящихся к другой группе грызунов,
эндемичных для сомали-масайского биома [17].

Как показали результаты нашего исследова-
ния, H. glaber обладает выраженной филогеогра-
фической структурой. Вероятно, существует не-
сколько глубоко дивергировавших форм H. glaber
неясного таксономического ранга. Согласно ге-
нетической концепции вида [25, 26], межвидовая
граница определяется на основании уровня генети-
ческих дистанций между известными генетически
изолированными линиями, которые сохранили
свою генетическую целостность при симпатриче-
ском или парапатрическом существовании (обмен
генами отсутствует или незначителен). Однако
проведение границы между внутри- и межвидо-
вой изменчивостью H. glaber затруднено из-за та-
ких особенностей его биологии как подземный
образ жизни и эусоциальность. Млекопитающие,
ведущие строго подземно-роющий образ жизни,
занимают фрагментированные места обитания и
обладают ограниченными способностями к рас-
селению; кроме того, их популяции могут быть
частично изолированы не только расстоянием,
но также биотическими и абиотическими факто-
рами [27–30]. Таким образом, высокий уровень
пространственной структурированности, типич-
ный для подземных млекопитающих, может уве-
личивать скорость их диверсификации [31] и тем
самым приводить к увеличению числа линий с
неоднозначным таксономическим статусом, а
прямое применение генетической концепции ви-
да может привести к завышению таксономиче-
ского ранга отдельных внутривидовых форм. Так,
например, генетические дистанции по гену cytb
между видами рода Talpa варьируют от 8 до 17%
[32], для видов рода Cryptomys составляют 2.9%
(между C. anselli и видом Cryptomys sp. из Каломо)
и достигают 18% между отдельными популяция-
ми C. hottentotus [22].

Следует отметить, что для H. glaber также за-
труднительно определить географические грани-
цы ареалов выделенных нами группировок. Так,
если на юге граница между двумя группировками
определенно проходит по горному массиву Мега
и лавовым полям, то число группировок и грани-

цы между ними на востоке пока не определены.
Вероятно, здесь обитают только две крупные
группировки, как это показано на имеющихся у
нас данных. В то же время нельзя исключить воз-
можности существования еще нескольких подоб-
ных группировок, разделенных долинами рек
Гэнале и Вабэ-Шэбэле. Из-за ограниченного ко-
личества исследованного материала давать одно-
значное определение таксономического статуса
выделенных гаплогрупп мтДНК пока преждевре-
менно. Для более обоснованных суждений требу-
ется расширить выборку образцов голого землеко-
па из Восточной Эфиопии и Сомали и провести
анализ ядерных генов.

Авторы благодарны координатору Совмест-
ной Российско-Эфиопской Биологической Экс-
педиции А.А. Даркову за организацию экспеди-
ционных работ, а также Радиму Шумбере (Уни-
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Чехия) за предоставление материала из Нацио-
нального парка Герале.
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Preliminary Data on Phylogeography of the Naked Mole-Rat
Heterocephalus glaber (Rodentia: Heterocephalidae)

E. D. Zemlemerovaa, *, D. S. Kostina, A. R. Gromova,
A. A. Martynova, D. Yu. Alexsandrova, and L. A. Lavrenchenkoa, **

aSevertsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
*e-mail: zemlemerovalena@ya.ru

**e-mail: llavrenchenko@gmail.com

The naked mole-rat Heterocephalus glaber is widespread in arid and semi-arid areas of northeast Africa. It is
endemic for the Somali-Masai biome and has a number of unique characteristics of its biology. Obviously,
this could affect the structure of the genetic diversity of the species, which is insufficiently studied. For the
first time we conducted the comparative analysis of two complete mitochondrial genes (cytochrome b and
control region) of the species from significant part of its range. Our results showed that H. glaber demonstrates
strong phylogeographic structure. There are probably several deeply divergent lineages of H. glaber, which
taxonomic status isn’t resolved.

Keywords: mitochondrial DNA, naked mole-rat, Heterocephalus glaber, phylogeography.
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